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Wolbachia 和 Cardinium 对 皮 氏 叶 旺 生殖 的 影响 及 
在 寄主 体内 的 定位 
ABM, BRN, WEA, R OM, HRH” 


(南京 农业 大 学 昆虫 学 系 , 南京 210095 ) 


摘要 : Wolbachia 和 Cardinium 均 为 母系 遗传 的 胞 内 共生 菌 , 它们 能 够 通过 诱导 胞 质 不 亲 和 ( cytoplasmic 
incompatibility, CI) 以 调控 寄主 的 生殖 。 目 前 , 关于 Wolbachia 和 Cardinium 共同 对 同一 寄主 进行 生殖 操控 的 机 制 
还 不 清楚 。 本 研究 以 皮 氏 时 螨 Tetranychus piercei McGregor 广州 种 群 为 实验 材料 , 通过 杂交 实验 和 菊 光 原 位 杂交 的 
方法 , 研究 Wolbachia 和 Cardinium 单 感染 和 双 感 染 对 寄主 生殖 的 影响 。 结 果 表 明 : 单 感染 Wolbachia 诱导 较 弱 的 
Cl, 不 亲 和 组 合 的 未 孵化 率 为 17.8% +1.6%。 单 感染 Cardinium M IRYL Wolbachia 和 Cardinium 能 诱导 高 强度 
的 CI, 不 亲 和 组 合 的 未 孵化 率 分 别 为 70.3% 1.396 Fl 72.996 + 上 1.2% 。 同 时 双 感 染 Wolbachia 和 Cardinium WES 
的 平均 产 卵 量 为 35.2 +1.2, 显著 高 于 单 感染 和 不 感染 的 上 肉 螨 的 产 卵 量 。Wolbachia 和 Cardinium 分 别 诱导 以 及 共 
同 诱导 CI 的 水 平 与 精子 形成 过 程 中 的 感染 情况 有 关 。Wolbachia 和 Cardinium 的 垂直 传播 模式 结果 显示 , 在 卵 的 
不 同 发 育 阶 段 ，Wolbachia 和 Cardinium 主要 伴随 着 营养 物质 从 滋养 细胞 、 中 肠 、 输 卵 管 进入 发 育 中 的 卵 。 人 研究 结 
果 为 进一步 了 解 Wolbachia 和 Cardinium 的 母系 遗传 机 制 提供 了 重要 依据 。 
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Reproductive effects and localization of Wolbachia and Cardinium in the 


spider mite Tetranychus piercei ( Acari. Tetranychidae) 

ZHU Lu-Yu, JIANG Xin-Yu, YANG Si-Xia, XU Min, HONG Xiao-Yue ' ( Department of Entomology , 
Nanjing Agricultural University, Nanjing 210095, China) 

Abstract: Wolbachia and Cardinium, with the ability to induce cytoplasmic incompatibility (CI), are 
maternally inherited. intracellular bacteria known to manipulate the reproduction of their hosts. The exact 
mechanisms of CI which is induced by these two endosymbionts in the same host are unknown. This study 
tried to investigate the reproductive manipulation of Wolbachia or/and Cardinium infected spider mite 
Tetranychus piercei McGregor by crossing experiment and fluorescence in situ hybridization ( FISH). The 
results indicated that Wolbachia-infected males induced weak CI. In Guangzhou population of the spider 
mite, approximate 17.8% x 1.696 of all eggs did not hatch in the incompatible cross U/Iw. Cardinium- 
infected and Wolbachia and Cardinium doubly infected males caused severe CI. The unhatched eggs in 
the incompatible cross U/Ic and U/Iwe accounted for 70. 3% + 1. 3% and 72.9% x 1. 296, 
respectively, the number of eggs laid per doubly infected female was 35. 2 € 1. 2, significantly higher 
than that of singly ( Wolbachia or Cardinium) infected female. There is a positive correlation between CI 
levels and infection status of the developing sperm. Wolbachia and Cardinium mainly enter the oocytes 
with trophic flow from nurse cells, midgut and oviduct. The results might provide foundation for 
understanding the maternally inherited mechanisms of Wolbachia and Cardinium. 
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调控 中 ve S HE Wu AR R 和 ( cytoplasmic 
incompatibility, CI) 是 比较 和 常见 的 一 种 方式 
(Breeuwer and Jacobs, 1996; Moret et al., 2001; 
Hunter et al., 2003) , CI 产生 的 精确 机 制 仍然 不 清 
楚 , 但 是 在 细胞 发 生机 制 的 基础 上 ， 人 们 提出 
Wolbachia 诱导 的 CI 由 两 个 系统 组 成 : Wolbachia 在 
精子 发 生 过 程 中 对 寄主 精细 胞 的 “修饰 ” 
( modification ) 和 同 种 Wolbachia 感染 的 卵细胞 对 这 
PME TEE FA AY E BL” (rescue) 。 当 被 Wolbachia 修 
饰 了 的 精子 与 含有 相同 Wolbachia 株 系 的 卵子 结合 
MN, PAA RIE HRA; 如果 卵 子 不 感染 
Wolbachia, 或 者 感染 的 是 不 同 株 系 的 Wolbachia, 将 
A tp Y BR HG 7b Tc ( Hoffmann and Turelli, 1997; 
Werren et al., 2008) 。 同 一 寄主 同时 感染 Wolbachia 
和 Cardinium 的 现象 相对 较 常 见 (Zechori-Fein et al., 
2004; Duron et al., 2008) ,但 是 对 于 这 两 种 共生 菌 
共同 对 寄主 生殖 的 影响 以 及 它们 诱导 CI 的 机 制 的 
研究 还 相对 较 少 。 

影响 CI 的 因素 主要 包括 共生 菌株 系 、 寄 主 让 
FEBR. 共生 菌 密 度 以 及 雄 虫 年 龄 等 ( Poinsot et al., 
1998; Noda et al., 2001; Kittayapong et al., 2002; 
Sakamoto et al., 2005), 。 对 有 果 晶 的 研究 发 现 ， 
Wolbachia 在 生殖 区 的 密度 和 分 布 与 引起 寄主 CI 的 
程度 密切 相关 (Veneti et al., 2003) 。 另 外 ,Clark 等 
(2008) Xf wj WE WR Æ EE Nasonia vitripennis 
( Walker ) #1 — Pp f& FH Chelymorpha alternans 
Boheman 体内 Wolbachia 在 精子 发 生 过 程 中 的 分 布 
进行 了 研究 ,发 现在 丽 蝇 晴 集 金 小 蜂 中 , 所 有 的 精 
子 都 被 修饰 , 但 是 只 有 28% 的 发 育 中 的 精子 中 有 
Wolbachia, 3821 ebay Ap TE JA EB] EA Hel 38€ VA Be RN an HR 
中 ; 而 在 这 种 龟甲 中 , 90% 的 精子 被 修饰 , 但 是 在 
发 育 中 的 精子 以 及 周围 的 胞 赛 细 胞 中 都 没有 
Wolbachia 的 分 布 ，Wolbachia KS 4) fg E = 4L W Ah 
BRP BIERI, FE PPP EL HA, Wolbachia 并 不 
是 只 有 生活 在 发 育 中 的 精细 胞 中 才能 修饰 精子 ， 而 
是 通过 某 些 途径 将 合成 物质 运输 到 精细 胞 ， 或 者 作 
用 于 精子 发 生 的 上 游 阶 段 。 这 些 研 究 都 是 基于 单 感 
Yu Wolbachia 的 情况 下 得 到 的 结论 ， 对 于 单 感染 
Cardinium 以 及 双 感 染 Wolbachia 和 Cardinium XJ] dg 
主 生殖 的 影响 与 它们 在 寄主 生殖 区 域 分 布 的 关系 还 
RAKWA 

Wolbachia 主要 通过 母体 垂直 传递 给 后 代 。 在 
FR HER HE HER) RES HB, Wolbachia 密集 分 布 在 生 
JB [X ( Ferree et al., 2005) , 保证 了 Wolbachia 较 高 的 


垂直 传播 效率 。Cardinium 的 传播 和 Wolbachia 的 传 
播 相似 , 主要 通过 卵 母 细胞 垂直 传递 的 方式 直接 传 
递 给 子 代 。Duron 等 (2008 ) 通过 检测 感染 
Cardinium H]— P} jk Holocnemus pluchei ( Scopoli) 
自然 种 群 的 后 代 的 感染 情况 证 实 了 Cardinium 是 母 
AI. Perlman 等 (2008 ) 的 研究 也 发 现 恩 角 蚜 小 
Ke Encarsia pergandiella Howard 自然 种 群 中 
Cardinium 的 垂直 传播 效率 接近 100% 。 目 前 ， 
Wolbachia 在 果 蝇 中 垂直 传播 的 机 理 已 被 研究 的 较 
清楚 。 在 卵子 发 生 过 程 中 ，Wolbachia 分 布 于 条 蝇 
生殖 区 的 生殖 系 干细胞 内 , 随 着 干细胞 的 有 丝 分 
32, Wolbachia 被 分 配 到 新 产生 的 干细胞 和 分 化 而 
成 的 胞 赛 母 细 胞 内 。 另 外 , 卵 母 细胞 所 在 区 端 部 的 
微 管 组 织 中 心 将 微 管 延伸 至 滋养 细胞 中 , 将 滋养 细 
胞 里 的 Wolbachia 转移 到 卵 母 细胞 内 (Tram et al., 
2003; Ferree et al., 2005), * m, 目前 对 于 
Cardinium 和 Wolbachia 在 双 感 染 的 寄主 中 五 直 传 播 
的 模式 还 需 进一步 研究 。 

本 实验 以 中 国 皮 氏 叶 螨 Tetranychus piercei 
McGregor 的 广州 地 理 种 群 为 研究 材料 , 研究 单 感染 
Wolbachia、 单 感染 Cardinium VR SURE Wolbachia 
和 Cardinium 对 寄主 生殖 和 产 卵 量 的 影响 ,并 通过 
殉 光 原 位 杂交 技术 检测 Wolbachia 和 Cardinium 在 
雄 里 和 上 肉 蠕 生殖 区 域 的 分 布 , 进而 研究 Wolbachia 
和 Cardinium 在 雄 螨 生殖 区 域 分 布 与 CI 之 间 的 关系 
以 及 Wolbachia 和 Cardinium 在 叶 螨 中 的 垂直 传播 
EUN o 


1 材料 与 方法 


1.1 供 试 虫 源 

皮 氏 叶 旺 广州 地 理 种 群 (23. 16°N, 113. 28°E) 
采集 于 2010 年 7 H, FEM DMA. KEM, 
叶片 上 的 叶 螨 包 括 卵 、 若 螨 和 成 螨 等 各 种 虫 态 。 经 
鉴定 确认 种 类 后 , 在 实验 室 用 隅 水 法 在 珊 豆 
Phaseolus vulgaris L. 叶片 上 隔离 饲养 多 代 , 饲养 温 
度 为 25 +1Y ,相对 湿度 为 40% — 7090 。 
1.2 叶 螨 总 DNA RR, PCR 扩 增 和 测序 

在 显微镜 下 挑 取 单 涉 成 螨 置 于 装 有 100 pL 
CTAB 缓冲 溶液 [ 舍 2% CTAB( w/v), 100 mmol/L 
Tris-HCl, pH 8, 20 mmol/L EDTA, 1.42 mol/L NaCl | 
的 1.5 mL 离心 管内 , ARRATE, 加 入 5 uL 
EAR K(10 mg/mL) 。 将 样品 涡 旋 后 , Æ 55C 下 
WEA 1 ho MA 100 pL A: SERRE Q4: 1, v/v), 
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BS) 2 ming Ej» 10 min Ja, 将 80 pL 上 清 液 转 入 
新 的 离心 管 , 加 入 200 pL zK7$ 8 96% 乙醇，DNA 
ZİLE. ALEE - 20°C yk 1 h 之后, 4° 15 800 
离心 15 min。 去 除 上 清 液 , Hj 7096 乙醇 洗 脱 
DNA, DNA 风干 (至 少 15 min) 后 加 入 25 uL RR 
Ik, -20°C 保存 或 取 2 pL 作为 PCR. 反应 的 模板 ， 
立即 进行 PCR 扩 增 ( Ros and Breeuwer, 2007) 。 

XF Wolbachia 的 检测 , 使 用 特异 性 引物 81F 
(5'-TGGTCCAATAAGTGATGAAGAAAC-3’ ) 和 691R 
(5’-AAAAATTAAACGCTACTCCA-3’) ( Braig et al., 
1998) , 扩 增 出 一 段 500 bp 左右 的 wsp 基因 的 部 分 
片段 。 扩 增 体积 为 23 uL, 包括 2 uL DNA 模板 ， 
16.3 uL ddH,O, 2.5 uL 10 x buffer, 1. 5 uL MgCl, 
(25 mmol/L), 1.5 uL dNTPs(10 mmol/L) ， 上 游 和 
下 游 引 物 (20 pmol/L) 4% 0.5 uL 以 及 0.2 uL Taq 
DNA 聚合 酶 (5 U/uL) 。 扩 增 条 件 为 : 94°C 预 变性 
2 min, 94C 30 s, 527€ 45 s, 72C 1 min, 扩 增 35 
个 循环 ; 最 后 72% 延伸 10 min, 

对 于 Cardinium 的 检测 , 使 用 一 对 特异 性 的 引 
物 CLOf (5'-GCGGTGTAAAATGAGCGTG-3') 和 
CLOr (5'- ACCTMTTCTTAACTCAAGCCT -3’) , 从 扩 
$8 Hi — Ex 450 bp 左右 的 16S rDNA 基因 的 部 分 片段 
(Weeks et al., 2003) 。 扩 增 反应 体系 由 以 下 成 分 组 
成 ， 2 uL DNA 模板 , 10.3 uL ddH,O, 2.5 uL 10 x 
buffer, 1.5 uL MgCl, (25 mmol/L), 1.5 uL dNTPs 
(10 mmol/L), EWA FF H (20 kmolL) 各 0.5 
uL, 最 后 加 入 0.2 uL Taq DNA 聚合 酶 (1 U), 总 体 
积 为 25 pL。 扩 增 条 件 为 : 94°C 预 变性 2 min, 94°C 
30 s, 57% 30 s, 72%30 s, 扩 增 35 个 循环 ; 最 后 一 
次 循环 后 再 72°C SE {HS min, 
1.3 Wolbachia 和 Cardinium 不 同感 染 品 系 的 筛选 
1.3.1 ff 100% YURY Wolbachia Fil Cardinium 
及 100% 单 感 染 Cardinium Win A: 经 过 初步 检测 
发 现 广 州 种 群 中 存在 双 感 染 Wolbachia 和 Cardinium 
及 单 感染 Cardinium 的 个 体 ， 所 以 100% 双 感 染 
Wolbachia 和 Cardinium 及 100% 单 感染 Cardinium 
的 品系 第 选 使 用 孤 上 肉 回 交 的 方法 ( Hong et al., 
2002), FEST MH E SEA BTE YE 1 3k 
(未 经 交配 ), 让 其 孤 肉 生殖 , 等 到 所 产 卵 发 育 为 雄 
成 螨 时 , 与 其 母 本 回 交 。 回 交 2 d 后 , 将 母 本 移 到 
新 鲜 开 豆 叶片 上 使 其 产 卵 3 ~5 d, 并 检测 母体 是 否 
XL JR yt Wolbachia 和 Cardinium。 将 双 感 染 
Wolbachia 和 Cardinium 的 母 本 所 产生 的 后 代 分 别 重 
复 以 上 步骤 4~S 代 , 之 后 PCR RHE [COME pis 40 


J, 全 部 双 感 染 Wolbachia 和 Cardinium ， 则 获得 完 
全 双 感 染 Wolbachia 和 Cardinium 的 品系 , 否则 继续 
回 交 , 达到 100% Wi n] Hj-T 2825 3E Us. fie 100% 
单 感染 Cardinium 品系 的 方法 同上 。 
1.3.2 five 100% 单 感染 Wolbachia 的 品系 : We 
豆 叶 置 于 海绵 上 , 在 3 ~5 mL 0.1% (wv) HE 
K G B 24 h Jer, 用 于 饲养 刚 孵 化 出 的 双重 感染 
的 幼 螨 ,去 除 Cardinium。 每 天 加 水 , 4 d 换 一 次 叶 
子 , 每 处 理 1 代 H POR 检测 40 KER, ERRA 
感染 Cardinium 而 只 感染 Wolbachia 则 获得 100906 % 
独 感染 Wolbachia 的 品系 。 在 用 于 实验 前 , 获得 的 
不 感染 品系 在 无 四 环 素 的 条 件 下 饲养 4 代 以 上 ,以 
避免 四 环 素 可 能 带 来 的 不 利 影响 。 同 时 在 使 用 前 通 
过 PCR TENES 40 kK, 确认 该 品系 100% 单独 感 
YL Wolbachia (Morimoto et al., 2006) 。 
1.3.3 fi 10096 不 感染 Wolbachia 和 Cardinium 
的 品系 : 将 页 豆 叶 置 于 海绵 上 , 760.1% (w/v) 的 
四 环 系 浸泡 24 h 后 , AP a ERA BITS. 
天 加 水 , 4 d 换 一 次 叶子 , 每 处 理 一 代 通 过 PCR 检 
测 40 头 雌 成 螨 ， 全 部 不 感染 则 获得 10096 不 感染 
Wolbachia 和 Cardinium 的 品系 。 在 用 于 杂交 实验 
BU, 获得 的 不 感染 品系 在 无 四 环 素 的 条 件 下 饲养 4 
RAE, 以 避免 四 环 素 可 能 带 来 的 不 利 影响 。 同 时 
在 使 用 前 通过 PCR 检测 上 肉 螨 40 头 ， 确 认 该 品系 
100% 不 感染 Wolbachia( Xie et al., 2010) , 
1.4 杂交 试验 

将 广州 种 群 各 感染 品系 分 别 以 不 感染 9. x 不 感 
染 6 ,不 感染 9 x 感染 6 ,感染 9 x 不 感染 6 , 感 
He 9 x 感染 6 4 种 杂交 组 合 进行 杂交 试验 , 详细 组 
合 情 况 见 表 1。 做 杂交 组 合 时 ,， 取 新 鲜 叶 上 户 ， 每 个 
叶片 划分 成 几 个 面积 均 约 在 4 em 左右 的 圆 形 小 
区 , 分 别 挑 取 单 个 不 同感 染 情况 的 处 于 成 熟 前 最 后 
一 个 静止 期 的 肉 蠕 和 雄 旺 一 起 放 到 叶片 的 小 区 中 ， 
每 个 小 区 只 放 工 对 。 崔 虫 赔 皮 成 为 成 熟 个 体 的 2 d 
后 将 雄 虫 移 走 。 从 开始 产 卵 的 第 1 天 算 起 , 产 卵 5 
d GREER, ERRARE, IIE, 
幼虫 成 活 数 , A ME AE, MREMEN 
成 螨 在 肉 螨 产 卵 前 死亡 , 要 及 时 补充 雄 成 螨 如 果 
发 现 亲 代 上 肉 成 蠕 产 卵 未 满 5 d 就 死亡 ,此 数据 作 
Ro RE, 根据 每 天 记录 的 数据 计算 出 久 化 率 、 性 
比 和 存活 率 , 作为 衡量 CI 强度 的 指标 。 

叶 螨 的 产 卵 高 峰 期 在 赔 皮 后 或 静止 期 后 1 -5 
d， 记 录 不 感染 9 x 不 感染 6 , 感染 Wolbachia 9 x 
不 感染 6 ,感染 Cardinium 9. Xx 不 感染 6 以 及 双 感 
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yt Wolbachia 和 Cardinium 9 x 不 感染 6 这 4 组 杂交 
HA PERA 5 d 的 产 孵 量 数据 , 研究 Wolbachia 和 
Cardinium 单独 感染 以 及 共同 感染 对 寄主 产 卵 量 的 
影 啊 。 
1.5 RRMA 

分 别 取 不 同感 染 情况 的 羽化 后 1 d BERE 
里 各 150 头 , 用 于 制作 切片 。 将 叶 蠕 在 经 过 固定 包 
HE. 用 超 注 切片 机 (Leica EM UC6) 切 出 5 pm 
切片 。 根 据 Wolbachia 的 wsp 基因 设计 出 特异 性 的 
DNA 探 针 W,, 5'-TAMRA-TGAGTAAAGCCCTICAA 
CAT-3' 和 W,, 5'-CATAAGAACCGAAGTAACGA-3', 
Cardinium 的 特异 性 探 针 使 用 Matalon € ( 2007 ) 根 
t= Cardinium 16S rDNA 基因 序列 设计 的 C, 5'-Alexa 
Fluor 488-CAATTGCAGTTCTAGCGTTA-3', 3H 过 
Ribosomal Database Project II “probe match ”中 的 分 
析 工 具 验 证 该 探 针 与 试验 种 群 感染 的 Cardinium TB 
匹配 。 菊 光 原 位 杂交 的 方法 结合 Heddi 等 (1999 ) 
和 Sakurai 等 (2005 ) 的 方法 稍 加 改动 ， 具体 步骤 如 
b: 每 个 切片 上 加 20 uL EAR K 消化 溶液 , 37C 
孵育 10 min 后 , 在 室温 下 用 1 x SSC 漂洗 切片 3 次 ， 
每 次 1 min; 依次 移入 80% , 90% 和 100% 的 -20C 
预 冷 酒精 内 , 每 和 2 min; 在 1 mL 22523 (20 mmol/L 
Tris-HCl, pH 8.0, 0.9 mol/L NaCl, 0.01% 十 二 烷 
基 硫 酸 钠 , 30% 甲 酰 胺 ) 中 加 入 2 pL RIERA 
wmol/L) , 75*C 孵育 $ min 使 之 变性 , 加 10 pL 含有 
探 针 的 杂交 液 在 切片 的 组 织 上 ， 加 盖 玻 片 , 放 入 湿 
fui, 37 CERE 12 ~ 16 h, ARF DAR mA 
A, 并 用 洗涤 液 (0.3 mol/L NaCl, 0.03 mol/L 柠檬 
酸 钠 , 0.01% 十 二 烷 基 硫酸 钠 ) 冲洗 。 全 部 操作 完 
成 后 ， 加 10 pL 4’, 6-diamidino-2-phenylindole 
(DAPI) 封 片 。 结 朱 用 激光 共聚 焦 显 微 错 (ZEISS 
LSM700 ) 观察 、 照 相 并 进行 分 析 。 
1.6 数据 统计 与 分 析 

用 SPSS version 16. 0 软件 对 杂交 实验 中 产 卯 
量 、 未 孵化 率 、 性 比 和 死亡 率 进 行 统计 分 析 。 在 进 
行 方差 分 析 前 , 将 产 卵 量 先 进行 对 数 转换 , JPOSERE 
化 率 、 性 比 和 死亡 率 用 反正 弦 平 方 根 进行 数据 预 处 
理 , 从 而 保证 数据 为 正 态 分 布 以 及 等 方差 , 均值 的 
多 重 比 较 用 Tukey 氏 检 验 。 男 外 ,对 于 单 感染 
Wolbachia、 单 感染 Cardinium 以 及 双 感 染 Wolbachia 
和 Cardinium 的 肉 螨 前 5 d 的 产 卵 量 , 先进 行 对 数 
转换 , 再 用 Tukey 氏 检 验 进行 统计 分 析 。 


2 结果 
2.1 单 感染 和 双 感染 对 皮 氏 叶 螨 广州 种 群生 殖 的 
影响 


Wolbachia 和 Cardinium 单独 感染 和 双 感 染 对 皮 
氏 叶 蜂 广 州 种 群生 殖 影 响 的 结果 见 表 1。 不 感染 的 
肉 螨 与 单独 感染 Wolbachia 的 雄 螨 杂交 (UZIw) , JG 
代 的 未 孵化 率 (17.8% +1.6% 和 雄 螨 比例 (22.7% + 
1.6% ) 都 显著 高 于 其 他 3 个 杂交 组 合 (UZU Iw/U, 
Iw/Iw) ; 广州 种 群 内 的 Wolbachia SES SE $58 8 CL, 
^g 3e HS We gg 5 EFL JR Be Cardinium. 的 雄 螨 杂交 
(U/Ic) Bf, 后 代 的 未 孵化 率 (70.3% € 1. 396 ) 和 梭 
里 比例 (51.8% x 1. 496 ) 都 显著 高 于 其 他 3 个 杂交 
组 合 (UAU, Ic/U, Ic/Ic) ; 广州 种 群 内 的 Cardinium 
能 诱导 高 强度 的 CI。 不 感染 的 上 肉 螨 与 双重 感染 
Wolbachia 和 Cardinium 的 雄 螨 杂交 (U/Iwc) 时 , 后 
代 的 未 孵化 率 (72. 9% + 1. 2%) FHE N EE 
(37.8% +1.3% ) 都 显著 高 于 其 他 3 个 杂交 组 合 
(U/U, Iwc/U, Iwc/Iwe ); 4 Wolbachia 和 
Cardinium 共同 感染 时 同样 能 诱导 高 强度 的 CI( 表 
1), Cl 的 程度 显著 高 于 单独 感染 Wolbachia 时 诱导 
的 CI(P «0.001) , 而 与 单独 感染 Cardinium 诱导 的 
CI 程度 没有 差异 。 

通过 比较 单 感染 Wolbachia、 单 感染 Cardinium 
以 及 双 感 染 Wolbachia 和 Cardinium 品系 前 和 d 的 产 
IN , 研究 Wolbachia 和 Cardinium 单独 感染 以 及 共 
同感 染 对 寄主 产 卵 量 的 影响 。 与 不 感染 的 上 肉 螨 相 
EK, 单 感染 Wolbachia 和 单 感 染 Cardinium HI WEAK So 
卵 量 没有 显 车 差异， 但 双 感 染 Wolbachia 和 
Cardinium 的 雌 螨 产 卵 量 显著 高 于 不 感染 和 单 感染 
雌 螨 的 产 卵 量 ( 图 1)。 由 此 可 见 , 单 感染 Wolbachia 
或 Cardinium 不 影响 皮 氏 叶 螨 广州 种 群 感染 品系 的 
产 卵 能 力 , 但 是 双 感 染 Wolbachia 和 Cardinium 能 显 
著 提 高 其 寄主 的 产 卵 能 力 。 
2.2 Wolbachia 和 Cardinium TE Ez RIH SS E rh SA 
内 的 分 布 

IHE m EILER JE. 含有 大 量 的 生殖 细 
胞 。 誉 丸 外 暮 由 一 层 很 薄 的 细胞 构成 , 这 些 细胞 的 
核 有 微 管 结构 。 墨 丸 的 开口 在 前 端 , 末端 与 卵 形 的 
精 赛 相连 。 刚 髓 化 的 幼 忠 的 举 丸 内 有 大 量 的 精 原 干 
细胞 ， 随 着 雄 虫 的 发 育 , 霍 丸 内 的 精 原 干细胞 经 过 
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Table 1 Effects of Wolbachia and/or Cardinium infection on reproduction of Guangzhou population of Tetranychus piercei 
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性 比 ( 雄 虫 数 / 
"P » 未 孵化 率 i 
oe 组 合 类 型 "TN HEPA I E 后 代 存 活 数 ) 死亡 率 
感染 类 型 T Unhatched 
Cross Number of eggs Proportion of males in Mortality 
Infection type N eggs 
9 xà laid per female survived offsprings ( 96 ) 
(% ) 
(% ) 
Wolbachia 单 感染 U xU 26 30.2 +2.1 a 6.6x1.9a 12.8 x1.3a 4.2 x1.4a 
Wolbachia single infection U x Iw 25 30.8 +1.2a 17.8 x1.6 b 22.7 x1.6 € 5.5 x1.4a 
Iw x U 23 31.3 x1.1a 5.8x1.1a 10.4 x1.2a 3.3 21.3 4 
Iw x Iw 26 33.2+1.7 a 6.6x1.1a 17.1 x1.0 b 3.7 €1.5a 
Cardinium 单 感染 U xU 26 30.2 +2.1 a 6.6x1.9a 12.8 x1.3a 4.2 x1.4a 
Cardinium single infection U x Ic 26 31.2 £1.22 70.3 x1.3b 51.8+1.4 b 7.5 x1.3a 
Ic x U 23 32.1+1.54a 5.7 £1.2a 15.7 x1.9a 4.9 £1.8a 
Ic x Ic 24 33.7 x1.4a 5.4 x1.6a 16.7 £1.5a 5.8 x1.9a 
Wolbachia 和 Cardinium SURRY UxU 26 30.2 +2.1 a 6.6x1.9a 12.8 +1.3 a 4.2 x1.4a 
Wolbachia and Cardinium U x Iwc 25 30.3 +1.3 a 72.9+1.2 b 37.8 +1.3 b 11.0 x1.5 b 
double infection Iwe x U 25 35.2 x1.2b 10.1 x1.0a 19.9 x1.0a 4.9 £1.7a 
Iwe x Iwe 24 36. 4x1.7b 5.2 x2.9a 17.5 +2,14 3.3x1.6a 


表 中 数据 表示 平均 值 + SE, 同 种 感染 类 型 同一 列 数值 后 面 不 同 的 字母 表示 P «0.05 时 差异 显著 (Tukey 氏 检 验 ) Data in the table are mean + 


SE, and those with different lowercase letters in a column within the same infection type are significantly different at P «0. 05 ( Tukey’ s test). Iw; 
Wolbachia 单 感染 Wolbachia-infected; Ic; Cardinium 单 感染 Cardinium-infected ; Iwc; Wolbachia 和 Cardinium 双 感 染 Wolbachia and Cardinium 


infected; U; 未 感染 Uninfected; N: 重复 数 Number of replicates. 


PE MEP- YN iE 
Number of eggs laid per female 
N 
e 





U Iw Ic 


雌 虫 感染 情况 


Infection status of female 


图 1 Wolbachia 和 Cardinium 单 感染 以 及 双 感 染 对 皮 氏 叶 螨 
广州 种 群 肉 虫 产 卵 量 的 影响 
Fig. 1 Effect of infection status on number of eggs laid per 


female of Guangzhou populations of Tetranychus piercei 
Iw: Wolbachia 单 感 染 Wolbachia-infected ; Ic; Cardinium 单 感染 
Cardinium-infected ; Iwc; Wolbachia 和 Cardinium 双 感 染 Wolbachia 
and Cardinium infected; U; 未 感染 Uninfected. 图 中 数值 表示 平均 值 诗 
标准 误 , 柱 上 不 同 字 母 表示 在 P<0.05 时 差异 显 车 (Tukey 氏 检 


验 ) Data in the figure represent mean + SE, and different letters above 








bars indicate statistically significant differences ( Tukey’ s test, P < 


0.05). 


有 丝 分 裂 形成 初级 精 母 细胞 , 精 母 细胞 继续 减 数 分 


裂 形 成 精子 细胞 , 精子 细胞 不 断 吸收 营 养 发 育成 成 
熟 的 精子 进入 精 赛 (Pijnacker，1985 )。 皮 氏 叶 螨 和 
二 斑 叶 螨 Tetranychus urticae Koch 都 属于 蛛 形 纲 旺 
螨 亚 纲 叶 螨 科 叶 螨 属 , 它们 在 内 部 结构 中 有 许多 相 
似 的 地 方 , 在 此 以 二 斑 叶 旺 成 熟 雄 虫 尝 丸 内 部 结构 
图 为 参考 , 研究 Wolbachia 和 Cardinium 在 皮 氏 叶 螨 
成 熟 雄 虫 举 丸 内 部 的 分 布 情况 。 由 于 用 于 杂交 组 合 
的 雄 星 都 是 羽化 后 1 d WHER, Pr AEREA 
交 实 验 中 也 采用 羽化 后 1d 的 雄师 为 实验 材料 。 图 
2(A) 是 二 斑 叶 螨 成 熟 雄 忠 界 九 内 部 结构 图 ， 在 一 
AY USA EAE HEUTE I, 根据 生殖 细胞 的 发 育 情况 可 
以 大 致 分 为 4 个 部 分 : 精 原 干细胞 区 (工区 )、 精 细 
胞 区 (工区 )、 精 子 形成 区 ( 亚 区 )、 精 子 区 (区 区) 
(Schrader, 1923; Pijnacker and Drenth-Diephuis, 
1973) 。 图 2(B) 是 单 感染 Wolbachia 的 皮 氏 叶 螨 广 
SN RRA HE SA ILA) Wolbachia 的 分 布 图 , 由 图 中 可 
以 看 出 Wolbachia 在 学 丸 内 的 总 体 分 布 较 少 , 仪 在 
I 区、 了 区 及 举 丸 的 外 围 彰 细胞 处 有 少量 分 布 。 图 
2(C) 是 单 感 染 Cardinium 的 广州 种 群雄 虫 举 丸 内 
Cardinium HOHE, ARPA HEL, IAN 
KR SEXUA aM AR Cardinium 的 分 布 。 图 2(E) 
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图 2 皮 氏 叶 螨 广州 种 群 单 感染 及 双 感 染 的 雄 虫 生殖 组 织 内 Wolbachia 和 Cardinium 分 布 


Fig. 2 Fluorescence in situ hybridization (FISH) detection of Wolbachia and/or Cardinium infected male testis of 


Guangzhou population of Tetranychus piercei 
A; SPEM IREN E SASL Testis of adult T. urticae. | : 处 于 减 数 分 裂 中 斯 和 后 期 的 精 原 干细胞 Spermatogonia with metaphases and anaphase; I: 
精细 胞 Spermatids; M: 精子 形成 Spermiogenesis; IV: 精子 Spermatozoa. B; 单 感染 Wolbachia Fy HERR = ILA Wolbachia 的 分 布 Localization of 
Wolbachia in Wolbachia-infected testicle; C; 单 感染 Cardinium WES; Sz ILA Cardinium 的 分 布 Localization of Cardinium in Cardinium-infected 
testicle; D; PRU EAE dg = SL TE JJ XT HR Uninfected male testicle (control); E, F; [8] — XJ 32 ERG SA SLA Wolbachia 和 Cardinium 分 布 
Localization of Wolbachia and Cardinium in the doubly infected testicle. B ~ 了 中 Wolbachia, Cardinium 和 细胞 核 分 别 用 红色 、 2i C RU V a ethic , 
箭头 指示 Wolbachia 或 Cardinium 所 在 处 。In figures B — F, red, green and blue signals indicate Wolbachia, Cardinium and insect nuclei, 


respectively, arrows indicate Wolbachia or Cardinium. 


和 图 2(F) ERRAR A REEE R SILA UJ 
A, 在 不 同 实 光 通道 下 得 到 的 图 片 。 由 图 中 可 以 看 
H, Wolbachia 在 雄 螨 睾丸 内 部 4 个 区 域 的 分 布 都 很 
少 。 而 在 雄 螨 军 丸 的 II 区 和 开 区 可 以 检测 到 较 多 的 
Cardinium 获 光 信和 号, 其 他 2 个 区 域 Cardinium 的 分 
布 却 很 少 。 
2.3 Wolbachia 和 Cardinium 在 皮 氏 叶 螨 雌 虫 生殖 
区 的 分 布 

卵巢 内 的 卵 原 细胞 经 过 减 数 分 裂 形成 4 个 初级 
卵 母 细 胞 , 这 4 个 初级 卵 母 细 胞 由 细胞 质 桥 相互 连 
接 形 成 一 个 细胞 组 。 随 后 , 4 个 初级 卵 母 细胞 中 的 
一 个 移 到 卵巢 的 外 表面 , 形成 生长 着 的 卵 母 细胞 ; 
其 他 3 个 补充 细胞 (complementary cells) 变 成 一 个 
含有 3 个 细胞 核 的 滋养 细胞 , 仍旧 留 在 卵巢 内 。 发 
育 着 的 卵 母 细 胞 通过 细胞 质 桥 与 滋养 细胞 连接 , 并 
且 紧 邻 中 肠 和 血 淋 巴 。 在 卵黄 形成 之 前 ， 卵 母 细 胞 
从 滋养 细胞 吸收 蛋白 质 和 核糖 体 RNA， 卵 母 细 胞 在 
大 量 的 细胞 质 内 稳定 发 育 , 滋养 细胞 也 迅速 生长 并 


达到 它们 的 最 大 限度 。 在 卵黄 累积 的 过 程 中 , 滋养 
细胞 逐渐 变 小 和 萎缩 , 滋养 细胞 营养 物质 的 供应 也 
逐渐 开始 下 降 。 发 育 中 的 卵 母 细 胞 与 中 肠 和 血 淋 巴 
紧密 相连 , 在 卵黄 生成 作用 的 过 程 中 ， 孵 母 细胞 主 
要 从 中 肠 或 者 血 淋 巴 吸收 营养 物质 。 当 卵 母 细胞 发 
育 到 一 定 程 度 时 , 它 离开 凋零 的 滋养 细胞 , 通过 类 
似 变 形 忠 运动 形式 的 方式 进入 腔 。 此 时 的 卵 已 经 发 
育成 熟 ,随后 进入 输卵管 。 腔 和 输卵管 中 的 分 泌 物 
是 形成 卵 党 的 原料 。 卵 经 过 输卵管 和 阴道 ,最 终 从 
生殖 孔 排 出 (Feiertag-koppen and Pijnacker, 1985) 。 
图 3(A ~C) 是 同一 张 双 感 染 皮 氏 叶 蜂 广 州 种 
群 肉 忠 纵 切 片 在 不 同 灾 光 通道 下 得 到 的 图 片 。 图 3 
(A) 显 示 的 是 仅 在 蓝 色 奖 光 通道 下 得 到 的 图 片 ( 蓝 
色 严 光标 记 细 胞 核 )。 从 图 中 可 以 清楚 看 到 上 肉 螨 体 
内 正在 发 育 的 卵 及 输卵管 。 但 是 由 于 操作 过 程 中 切 
片上 的 部 分 组 织 脱落 造成 卵巢 部 分 模糊 不 清 , 已 分 
辨 不 出 卵巢 的 内 部 情况 。 图 3(B) 和 图 3(C) 分 别 表 
示 Wolbachia 和 Cardinium 在 上 肉 星 体内 的 分 布 。 由 图 
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图 3 皮 氏 叶 螨 广州 种 群 双 感染 上 肉 虫 体内 Wolbachia 和 Cardinium 的 分 布 
Fig. 3 FISH detection of Wolbachia and Cardinium infected females of Guangzhou population of Tetranychus piercei 
As 双 感 染 肉 螨 生 殖 组 织 纵 切 剖面 图 Longitudinal section through reproductive tissue of Wolbachia and Cardinium infected female; Dt: 消化 道 
Digestive tract; Ov; 卵 集 Ovary; Oc: 发 育 中 的 卵 母 细胞 The developing oocyte; O; 输卵管 Oviduct; B; XNR We ME S; PP Wolbachia 的 分 布 
Localization of Wolbachia in doubly infected female; C; 双 感 染 肉 螨 体内 Cardinium 的 分 布 Localization of Cardinium in doubly infected female. A ~ C 
图 中 ，Wolbachia，Cardinium 和 细胞 核 分别 用 红色 、 绿 色 和 蓝 色 区 光标 记 。In figures A — C, red, green and blue signals indicate Wolbachia, 
Cardinium and insect nuclei, respectively. 箭头 指示 Wolbachia 或 Cardinium 所 在 处 。Arrows indicate Wolbachia or Cardinium. 


中 可 以 看 出 ，Wolbachia 和 Cardinium 在 卵 母 细胞 中 
的 分 布 较 均 勺 , 在 卵 母 细 胞 与 滋养 细胞 连接 处 可 以 
检测 到 Cardinium 信号 (图 3: C 中 箭头 所 指 ) 。 发 
育 中 的 卵 母 细 胞 与 中 肠 仅 隔 一 层 基 膜 , 在 中 肠 中 也 
检测 到 Wolbachia 和 Cardinium, A>, 在 输卵管 中 
也 分 布 有 大 量 Wolbachia 和 Cardinium , 


3 讨论 


3.1 Wolbachia 和 Cardinium 单 感染 以 及 双 感 染 对 
皮 氏 叶 螨 广州 种 群生 殖 的 影响 

Ros 和 Breeuwer( 2009) 在 研究 一 种 痛 螨 Bryobia 
sarothamni Geijskes 时 发 现 , 单 感染 Cardinium 的 品 
ABS CI, NERY Cardinium Fl Wolbachia HY ih 
系 以 及 单 感染 Wolbachia 的 品系 不 能 诱导 CI, White 
等 (2009 ) 通 过 对 一 种 匀 莫 蚜 小 蜂 属 寄生 蜂 Encarsia 
inaron ( Walker) 的 双重 感染 品系 的 处 理 , 获得 单 感 
Yu Wolbachia、 单 感染 Cardinium 及 不 感染 品系 ,并 
进行 了 杂交 实验 发 现 ， 双 重 感染 品系 和 单 感染 
Wolbachia 的 品系 诱导 CI, 单独 感染 Cardinium 不 能 
诱导 CI。 本 研究 发 现 一 种 新 的 情况 , 在 皮 氏 叶 螨 广 
州 种 群 中 ，Wolbachia 诱导 较 弱 的 CI, 单 感染 
Cardinium 和 双 感 染 Wolbachia 和 Cardinium 能 诱导 
高 强度 的 CI， 并 且 单 感染 Cardinium 和 双 感 染 
Wolbachia 和 Cardinium 诱导 的 CI 强度 没有 显著 差 
jr, 这 可 能 与 共生 菌 的 株 系 、 寄 主 的 遗传 背景 及 共 
生 菌 的 相互 关系 等 因素 有 关 。 


适合 度 是 决定 目 然 种 群 感染 率 的 重要 因素 。 产 
卵 量 是 研究 适合 度 的 重要 表征 。Wolbachia 提高 寄 
主 的 产 卵 力 从 而 提高 感染 个 体 竞 争 力 在 黑 腹 果 蝇 
Drosophila melanogaster Meigen #1 H 2¢ Bt BL Aedes 
albopictus Skuse 中 均 有 报道 ( Dobson et al., 2002; 
Fry et al., 2004) 。 在 皮 氏 叶 螨 广州 种 群 中 , 与 不 感 
染 及 单 感染 相 比 ， 双 感染 Wolbachia 和 Cardinium 能 
显著 提高 寄主 的 产 卵 量 , 进而 提高 了 双 感 染 寄主 的 
3547], 在 某 种 程度 上 会 提高 双 感 染 的 扩散 效率 。 
另外 , 共生 菌 与 寄主 的 关系 将 逐渐 由 寄生 同 互 利 共 
生 的 方 回 发 展 , 因此 在 进化 中 俩 回 选择 发 生变 异 的 

能 提高 寄主 产 卵 力 的 共生 菌株 系 (Stevens and 
Wade, 1990) 。 
3.2 Wolbachia 和 Cardinium 在 精子 形成 过 程 中 的 
分 布 对 CI 的 影响 

Wolbachia 和 Cardinium 在 生殖 组 织 的 分 布 和 
活动 是 理解 CI 的 细胞 机 制 的 关键 。Venet 等 
(2003 ) 将 上 自然 感染 和 转 染 的 果 蝇 种 群 中 CI 水 平 与 
精 赛 感 染 率 之 间 的 关系 分 为 两 种 情况 : 第 一 种 情况 
是 寄主 感染 的 Wolbachia 是 mod 型，CI 水 平和 精 
赛 的 感染 率 呈 正比 ; 第 二 种 情况 是 寄主 感染 的 
Wolbachia 是 mod 型 , 不 管 精 塞 的 感染 情况 如 何 , CI 
都 不 表达 。 第 二 种 情况 包括 精 训 感染 大 量 的 
Wolbachia, 或 者 在 精 时 上 检测 不 到 Wolbachia, 但 是 
Wolbachia 大 量 存 在 于 体 细 胞 中 。 在 皮 氏 叶 螨 广州 
RFE | Wolbachia 和 Cardinium 都 能 诱导 CI, 它们 
都 是 mod 型。 在 单 感染 的 品系 中 ，Cardinium BETS 
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导 高 强度 的 CI nf EXE BH T TEENS SE XL PER T 7E JN 
WE, Cardinium 能 有 效 地 积累 在 精 原 干细胞 区 
(图 2: C) 对 生殖 细胞 进行 修饰 。 在 雄 虫 成 熟 的 精 
子 中 没有 Wolbachia ( Binnington and Hoffmann, 
1989; Snook et al., 2000) , 但 是 CI 的 表达 仅仅 发 生 
在 受精 卵 中 。Clark 等 (2002 ) 发 现 果 蝇 雄 虫 体内 精 
FRE FE, Wolbachia 对 精子 的 修饰 作用 发 生 
在 精子 形成 的 早期 阶段 。 在 精子 形成 的 早期 阶段 
Wolbachia 发 挥 了 它 对 精子 的 影响 ， 随 后 在 成 熟 的 
精子 中 Wolbachia 虽然 已 经 丢失 , 但 是 它 对 精子 的 
影响 力 还 在 。 在 单 感染 Wolbachia BÓj Rz EFT s HER 
H)SÉJLPI, Wolbachia 没有 有 效 地 累积 在 精子 形成 
的 早期 阶段 (图 2: B), 可 能 影响 了 它 对 精子 的 修 
饰 人 作用。 另外， 对 于 丽 晶 晴 集 金 小 蜂 和 龟甲 
Chelymorpha alternans 的 研究 发 现 
Wolbachia 并 不 是 只 有 生活 在 发 育 中 的 精细 胞 中 才 
能 修饰 精子 ( Clark et al., 2008) , FEHER SE ILA 7h 
BRA PH, 与 Wolbachia 有 关 的 重 日 可 以 通过 某 
些 途 径 输 送 到 发 育 中 的 精细 胞 ， 从 而 对 精细 胞 进行 
修饰 (Miller et al., 1990) 。 在 单 感染 Wolbachia 的 雄 
Hos EAS IL Sp BR, Wolbachia 的 分 布 很 少 。 而 在 单 
感染 Cardinium HY AEG AY SE ALAN A, Cardinium 的 
分 布 相对 较 多 , 这 也 可 能 是 在 皮 氏 叶 螨 广州 种 群 中 
Wolbachia 诱导 较 弱 的 CI, Cardinium 诱导 高 强度 的 
CI 的 原因 之 一 。 

在 双 感 染 Wolbachia 和 Cardinium H z EG It ii 
ERZAN, 可 能 是 由 于 Cardinium 对 Wolbachia FF 
生 了 抑制 作用 , 使 得 Wolbachia TE SE JUI YA Es T 28 
He CRISE XU BBP Ar ABZ CER 2: E), 进而 使 
Wolbachia 在 双 感 染 品 系 中 诱导 CI 的 能 力 更 低 。 而 
Cardinium ELH f& Jr. F All Hed CRUISE XU PB P y 
布 没 有 受到 影响 (图 2:F), 使 得 它 在 双 感 染 品 系 中 
Vs CI 的 能 力 能 够 正常 表达 。 这 也 可 能 是 双 感 染 
Wolbachia 和 Cardinium 与 单 感染 Cardinium 诱导 的 
CI 强度 没有 显著 差异 的 原因 。 

3.3 BER ee Wolbachia 和 Cardinium H) EH 
传播 模式 

根据 以 上 的 结果 和 叶 蠕 卵 发育 的 过 程 , 推测 出 
BE np A Wolbachia 和 Cardinium Œ Et fz $$ BJ f 
A: 1) 在 卵黄 形成 之 前 , SE PER A EX AF JR 
的 细胞 质 从 滋养 细胞 进入 卵 母 细 胞 ; 2) 在 卵黄 累积 
的 过 程 中 , 孵 母 细胞 不 断 从 中 肠 和 血 淋 巴 吸收 营养 
物质 , 共生 菌 随 着 营养 物质 一 同 进入 卵 母 细胞 ; 3) 
在 卵 进入 腔 和 输卵管 的 过 程 中 , 卵 却 逐 渐 形 成 , JÉ 


Boheman 


成 卵 赤 的 原料 来 源 于 腔 和 输卵管 的 分 泌 物 , TED UG 
形成 的 过 程 中 , 共生 菌 也 可 能 会 伴随 着 这 些 分 泌 物 
进入 卵 。 这 些 模 式 与 果 蝇 的 上 肉 虫 体内 ,卵子 发 生 过 
程 中 , 滋养 细胞 皮层 下 的 肌 动 蛋白 纤 丝 收缩 将 滋养 
细胞 内 的 胞 质 市 着 Wolbachia 进入 卵细胞 的 模式 相 
似 ( Ferree et al., 2005), BAP, X TF — fb R E 
Cimex lectularius 卵巢 内 共生 瑚 的 传染 模式 的 研究 也 
发 现 共 生 瑚 细胞 能 伴随 彰 养 流 进 入 卵 母 细胞 
(Hosokawa et al., 2010) , 。 通 过 这 3 种 模式 ， 
Wolbachia 和 Cardinium A RW HEAR BEM t AY OD A BE 
中 , 从 而 提高 了 遗传 给 后 代 的 可 能 性 , 进而 使 双 感 
染 品系 表现 出 一 定 的 生殖 优势 。 在 垂直 传播 的 过 程 
HH, Wolbachia 和 Cardinium 可 能 会 产生 相互 影 啊 。 
不 同 株 系 或 者 不 同 种 共生 菌 同 时 存在 于 同一 寄主 体 
内 将 有 利于 共生 菌 之 间 各 种 相互 关系 的 发 生 。 共 生 
菌 可 能 会 竞争 寄主 体内 的 可 获得 的 资源 和 空间 , 或 
者 它们 可 能 通过 调控 上 自身 的 侵 染 来 分 享 资 源 和 生 
境 , 以 免 伤害 整个 共生 系统 (Koga et al., 2003; 
Sakurai et al., 2005) 。 因 为 在 同一 寄主 体内 不 同 的 
组 织 能 形成 不 同 的 共生 菌 生 存 的 微 环 境 , 所 以 在 昆 
虫 体内 有 许多 各 种 各 样 的 微 生 境 。 有 些 组 织 有 有 利 
的 营养 环境 和 免疫 环境 , 有 利于 共生 菌 生存 ; WA 
外 一 些 组 织 没有 良好 的 营养 环境 和 免疫 环境 ,共生 
菌 很 难 在 这 些 组 织 中 生存 。 如 有 果 这 样 的 话 , 这 些 共 
生 阔 可 能 会 用 不 同 的 方式 在 不 同 的 组 织 里 繁殖 、 活 
Oh, 并 且 它 们 能 相互 影响 彼此 的 定位 和 和 密度 (Ikeda 
et al., 2003; Koga et al., 2003; Kondo et al., 2005 ) 。 
fete BER ATE +, Wolbachia 和 Cardinium 在 寄 
主 的 生殖 区 域 , 可 能 既 有 竞争 又 有 互利 共生 , 它们 
通过 怎样 的 方式 达到 一 种 平衡 还 需要 进一步 的 
人 研究 。 
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